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C3植物稳定碳同位素组成与盐分的关系
韦莉莉 ,严重玲 3 ,叶彬彬 ,郭晓音
(厦门大学生命科学学院 ,厦门　361005)
摘要 :植物在盐生环境中δ13 C值的改变可能包含两个成分 :一个是盐分对 CO2的扩散、传递或光合速率的影响而引起的δ
13 C值
的改变 ;另一个是光合途径的转换引起的δ13 C值的变化 ,δ13 C值的大小与诱导发生 CAM或 C4代谢的程度有关。植物组织的
δ13 C值随盐度的变化趋势除了与植物本身固有的耐盐性有关以外 ,盐度和胁迫时间是影响植物δ13 C的重要因素。根据盐生条
件下同位素分馏特点可知 ,盐生植物与非盐生植物的δ13 C随盐度的变化趋势有所不同。对非盐生植物而言 ,在低盐度和短期
的盐处理下 ,随盐度的增加和胁迫时间的延长植物的δ13 C值增大 ,这个阶段限制光合作用的主要因素是气孔导度 ;但是如果盐
度过低 ,δ13 C变化很小 ,则难以表现出应有的相关性 ;随着胁迫的加强 ,当限制光合作用的非气孔因素成为主导因素时 ,由于光
合作用受到强烈抑制 (光合结构遭到破坏 ) ,δ13 C将随之降低。对盐生植物而言 ,其δ13 C与最适盐度有关。最适盐度下 ,植物的
δ13 C低于其它盐度条件下的δ13 C值。盐生条件下 ,有些 C3植物可能发生光合途径的转换 ,无论诱导发生的是 C4代谢还是 CAM
代谢 ,δ13 C值均趋于增大。但是 ,一般情况下 ,盐处理诱导的光合途径的改变对植物组织整体的δ13 C的影响很小。在密闭环境
中或郁闭林地 ,植物和土壤呼吸释放的 CO2再次参与光合作用 ,也会改变植物的δ
13 C值。为了更加全面地考察植物δ13 C与盐
度的关系 ,需要设置较大的盐度范围和进行长期的胁迫处理 ,才能够获得相对充分的数据 ,才有利于全面分析植物δ13 C值与耐
盐性的关系。
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Abstract: There are two components of variation in carbon isotope composition ( exp ressed as the ratio of stable carbon
isotope relative to PDB, denoted δ13 C ) of p lant tissues under salinity conditions: one is the effect of physiological
p rocesses; the other is the high salinity2induced switch from C3 2photosynthesis to Crassulacean acid metabolism or C4 2
photosynthesis. The former is a main factor affecting p lantδ13 C values, whereas the later generally has no significant effect
on whole tissueδ13 C. The relationship betweenδ13 C and salinity is relevant to intrinsic salt2tolerance, salinity level and the
period when p lants grow under saline conditions. Non2halophyte and halophytes have different response patterns inδ13 C to
salinity in term s of the mechanism of carbon isotope discrim ination. For non2halophytes, δ13 C values will increase with
increasing salinity when the stomatal closure is the major factor in restricting photosynthesis. A s non2stomatal lim itation
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becomes the key factor with the stress intensified, however, the values of p lantδ13 C may decline. It should be noted that
the correlationship betweenδ13 C and salinity is not exhibited by m ild stress treatment. For halophytes, the lowestδ13 C
occurs at a favourable salinity, and the values increase when the salinity is lower or higher than the op timum level. In dense
woodlands, the CO2 derived from resp iration recap tured by leaves using photosynthesis may alter their p lant’sδ
13
C due to
the differentδ13 C from that of the air. So, further investigations are necessary covering a large range of salinity and duration
of treatment, to exp lore the response of p lantδ13 C to salinity, and the salt2tolerance of species.
Key W ords: salinity; stable carbon isotope composition (δ13 C) ; isotope discrim ination; halophyte; non2halophyte
土壤盐分是盐渍化土壤和滨海湿地主要的无机环境 ,人们期望利用植物稳定碳同位素组成 (通常以碳同
位素比值的形式表示 ,即δ13 C)对盐分的综合响应的特点 ,探讨δ13 C是否可以作为植物耐盐性的指示指标。
然而 ,关于土壤盐分与植物δ13 C之间关系的研究并未得到一致的结果。本文试图通过盐度对植物影响的过
程和机理的讨论 ,结合前人研究成果 ,分析盐分与植物δ13 C之间可能存在的关系。
1　植物δ13 C值与土壤盐分的关系
植物组织的碳同位素组成 (δ13 C)或同位素分馏值 (Δ)对土壤盐度的响应已有大量研究 (表 1)。Farquhar
等 [ 1 ]在综述盐分对Δ值的影响中 ,认为无论是盐生植物还是非盐生植物 ,其Δ均随着盐度的增加而减小 ,即
植物的δ13 C随盐度的增加而增大。后来的学者们对多种植物进行了研究 ,大部分的实验结果与上述一致 ,即
δ13 C与盐度之间存在显著正相关关系 ,随着盐度的增加植物的δ13 C值增大。这些植物包括禾本科农作物大
麦 (H. vu lgare)、小麦 ( T. aestivum )、水稻 (O. sa tiva) ,耐盐性植物芦苇 ( Phragm ites austra lis)等 ,还包括盐生植
物 ,如秋茄 ( K. candel)、草海桐 (S. Sericea)、白红树 (L. racem osa)等。然而 ,有些植物 ,如胡萝卜 (D. carota)、
海榄雌 (A. germ inans)等其δ13 C值的变化与盐度之间没有表现出明显的相关性。
表 1　植物δ13 C值对土壤盐度的响应











































0. 11mmol/L 25d; 33d
处理 33d表现出正相关关系 ;
而 25d时没有表现出明显的
相关性 apositive relationship at
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正相关关系 (叶、茎、根 ) ; 根
茎的值在不同盐度之间没有
显著差异 apositive relationship
for leaf, stem and root; no


















正相关关系 (变化范围 - 28‰
～ - 22‰) positive relationship
( rang from - 28‰～ - 22‰)
[ 7 ]
1721　3期 　　　韦莉莉 　等 : C3植物稳定碳同位素组成与盐分的关系 　





























































































































从表 1中可以看出 ,盐度与δ13 C之间的关系与植物本身的耐盐性强弱或对盐分的敏感性有关。同一种
植物不同器官对盐度的适应性不同 ,因此不同器官的δ13 C值与盐度之间的相关性也不同。阿月浑子树的叶、
茎和根的δ13 C值与盐度之间呈显著正相关关系 ,但是根状茎的δ13 C值变化不显著。同时 ,盐度的大小及处理
时间是影响植物组织δ13 C值的外界因素。在相对较低的盐度范围内 ,随盐度的增加植物对 13 C的排斥减小 ,
即δ13 C值趋向于更正。但是如果盐度过低 ,或处理时间很短 ,植物的δ13 C变化很小 ,因同时受到其它环境因
素的干扰 ,可能得到不显著的相关关系的结果。例如 ,大红树 ( R. m angle)在 0～274mmol/L的低盐度处理
下 ,没有表现出两者的相关性 ,而在 103～496mmol/L的盐度处理下 ,表现出显著的正相关关系。4种不同基





δ13 C值的改变 ;另一个是盐胁迫下植物光合代谢途径的转换引起的δ13 C值的变化。但是 ,并非所有的植物在
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δ13 C (‰) = (R samp le / R standard - 1) ×1000 (1)
R samp le是植物组织的
13 C /12 C, R standard是标准物 (美国南卡罗来纳州白垩纪皮狄组拟箭石化石 )的
13 C /12 C (也
称 Pee Dee Belemnite)。植物对 13 C表现为正的分馏效应 ,即植物在吸收大气 CO2的过程中偏向于吸收较多





的 13 C和 12 C通过气孔的扩散率不同引起的分馏效应以及羧化酶对 CO2的分馏效应。在描述 C3植物光合作用
过程中的同位素效应的模型中 , Farquhar等的模型得到最为广泛的发展和验证 [ 1, 19 ] :
δ13 Cp lant = δ
13
Cair - a - ( b - a) C i /Ca (2)
式中 ,δ13 Cair是大气 CO2的碳同位素比值 ; a是气孔扩散引起的同位素效应 , b表示主要由核酮糖 - 1, 52二
磷酸羧化酶 /加氧酶 (Rubisco)引起的同位素效应 , a和 b是相对稳定的 ,通常假定 a为 4. 4‰, b为 29‰。C i
和 Ca分别是细胞间隙 CO2浓度和叶片周围大气 CO2浓度 ,两者的比值表示叶片细胞内外 CO2分压差。大气
CO2的碳同位素组成相当稳定 , Farquhar
[ 19 ]在 1982年的论文中指出北纬地区为 - 6. 7‰, 1991年 Griffths[ 20 ]的
报道为 - 7. 9‰或 - 8. 0‰, Feng[ 21 ]根据南极冰心和夏威夷冒纳罗亚火山的观察资料 ,建立了大气稳定碳同位
素比值的拟合方程为 ,
δ13 Cair = - 6. 429 - 0. 006 ×exp [ 0. 0217 ( t - 1740) ] (3)
式中 , t为时间。根据这个公式计算所得 1996 ～2006年间的δ13 Cair变化为 - 7. 98‰～ - 8. 35‰。现在通
常采用 - 8. 0‰作为δ13 Cair值。因此 ,植物的δ13 C值主要取决于 C i,而且两者成负相关关系。因为 C i与气孔
导度 ( gc或 gs)和净光合速率 (A )有关 :
C i = Ca - A / gc或 C i = Ca - 1. 6A / gs (4)
式中 , gc和 gs分别是 H2 O和 CO2扩散的气孔导度。因此 ,植物的δ
13
C值与 A / gs密切相关。在胁迫条件
下 ,如果气孔导度的降低幅度大于 CO2吸收速率 ,则 A / gs比值增加 ,进而引起 C i减小和δ
13 C值变大。反之 ,
则 A / gs比值降低 ,引起 C i变大和δ13 C值减小。如果 A和 gs以同样的幅度降低 ,则 C i或δ13 C值保持不变。
随着环境盐度的增加秋茄 ( K. candel)的 A和 gs均降低。在高盐环境 (430 mmol/L NaCl)下 ,气孔导度的降低
程度大于光合速率。因而 ,叶片的 C i/Ca低于低盐环境 (85 mmol/L NaCl)下的叶片 ,同时表现出前者的δ13 C
值高于后者 [ 15 ]。当中国枸杞 (L. barbarum )生长于高于 103mmol/L的 NaCl处理条件下 , Na+和 Cl- 则会破坏
光合酶系统而使光合速率降低。然而 , C i的变化并不明显 ,因为气孔导度的降低幅度更大 [ 22 ]。
盐分胁迫对植物的影响可以分为渗透胁迫和离子胁迫两个方面。渗透胁迫使气孔导度降低而限制 CO2
的扩散 ,同时因 C i的降低也影响光合羧化酶对 CO2的羧化效率。离子毒害因伤及光合结构 ,从而抑制光合速
率 ,同时造成细胞间 CO2的积累 ,导致 C i升高。由此可见 , C i的变化方向 (增加或者降低 )是判断盐生环境中
植物光合作用的气孔限制和非气孔限制的重要依据 [ 23 ]。δ13 C与胞间 C i的关系密切 ,因而也可以作为光合限
制因素的判据之一。L issner等 [ 24 ]和 Choi等 [ 25 ]分别利用气体交换的方法和稳定碳同位素技术对高盐胁迫下
芦苇 ( P. austra lis)的光合作用的研究 ,得到一致的结果 ,即气孔限制是光合作用降低的主要限制因素。然而 ,
当叶片在胁迫条件下发生气孔的非均匀性关闭时 ,利用气体交换系统测定的 gs会发生偏差 ,使计算的 C i值
偏高 ,从而导致非气孔限制为主要限制因素的错误结论 [ 26 ]。B rugnoli和 Lauteri在研究盐度对棉花 ( G.
h irsu tum )和大豆 ( P. vu lgaris)的光合作用影响的实验中发现 ,与对照相比 ,大豆在 50mmol/L NaCl条件下 C i
基本保持不变 ,在高盐度 (150mmol/L NaCl)条件下反而升高 ,但是其碳同位素辨别 (Δ)却随盐度增加而降低
(即δ13 C随盐度增加而增加 ) [ 2 ]。他们通过实验验证了大豆在盐胁迫下气孔发生了非均匀性关闭。并指出利
用气体交换测定的 C i是对 gs的加权 , C i的大小受气孔导度的影响。与气体交换测定的 C i不同的是 ,Δ计算
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的 C i是对光合速率的加权。因此当气孔发生非均匀性关闭时 ,气体交换系统测定的 C i偏高 ,而植物的δ13 C
或Δ不会受到气孔是否发生非均匀性关闭的干扰 [ 2 ]。由此可见 ,在分析盐分条件下植物的光合作用的限制
因素时 ,植物δ13 C值的变化方向是更为可靠的判据。
据此推测 ,在盐生条件下 ,盐生植物和非盐生植物的生理响应不同 ,反映在他们的δ13 C值与盐度之间的
关系也不同。在盐生植物的最适盐度下 ,其生理活性最强 ,气孔导度和光合速率均高于其它盐度 (包括无盐
条件 )下的相应值 ,因而其δ13 C值最低。而对于非盐生植物来说 ,无盐条件是最佳环境 ,此时的δ13 C值最低。
因此 ,非盐生植物的δ13 C值将随着盐度的增加或胁迫时间的延长而增大。但是 ,随着盐胁迫的加强 ,一旦限
制光合作用的主导因素由气孔因素转变为非气孔因素时 ,植物的δ13 C则会随之降低。
2. 2　光合途径的转换对δ13 C值的影响
自然界中大部分的陆生植物利用 C3途径进行光合作用 ,大约有 18个科 (包括 8000～10000种 )的植物属
于 C4植物
[ 27 ] , CAM植物一般只限于那些生存于特殊生境的植物类群 ,大约包括 33个科 [ 28 ]。由于光合作用
过程中对 13 C的歧视不同 ,致使不同光合代谢类型的植物具有不同的碳同位素组成。C3植物的 δ
13
C值为
- 20‰～ - 35‰ (平均为 - 26‰) , C4植物为 - 7‰～ - 15‰ (平均为 - 12‰) , CAM植物为 - 10‰～ - 22‰
(平均为 - 16‰) [ 29 ]。根据Δp =δa - δp,假设δa为 - 8‰,则同位素分馏值 (Δp)的范围分别为 12‰～27‰,
- 1‰～7‰, 3‰～14‰。兼性植物的δ13 C值介于 C3和 C4植物之间 ,取决于两种代谢途径的组成比例。大量
实验证实 , C4或 CAM代谢是可以诱导的。Cl
- 可以活化 PEPCase,在高浓度 Cl- 存在的条件下 , C3光合途径中
的 PEPCase活性大大增加 ,促使 C3盐生植物转变为 CAM光合途径。C4和 CAM植物较 C3植物具有更大的抗
逆能力 ,能更好地适应干旱、盐渍等不良环境 ,盐生植物这种代谢途径的转变 ,可以更有利于提高其对盐渍生
境的适应能力。
2. 2. 1　C3 2CAM兼性植物
CAM与 C3途径之间的转换与环境密切相关。干旱
[ 30～33 ]、强光 [ 34～36 ]、低温 [ 35 ]等均可能诱导 CAM代谢的
发生。盐胁迫因造成生理干旱而成为 CAM代谢的诱因之一 [ 32, 37, 38 ]。冰叶日中花 (M. crysta llinum )是典型的
C3 2CAM兼性植物。在一般低盐度的土壤中 ,M. crysta llinum 是 C3植物 ,当生活在较高的盐度条件下 ,则转变
成 CAM植物。CAM途径是对不利环境条件的适应 ,具有高效的光合速率和水分利用效率 [ 39, 40 ]。CAM途径的
诱导也决定于植物自身的遗传因素和发育阶段 [ 33 ] ,并不是所有的植物在盐分胁迫下都能够诱发 CAM代谢。
如 D. clavella tum 在盐分胁迫下没有表现出 CAM代谢特征 [ 41 ]。CAM的诱导往往只发生在植物体的某些部分
或某个发育阶段 ,成熟叶片尤其是发生肉质化的叶片容易被诱导发生 CAM代谢 [ 34, 42 ]。






C值将随之降低 ,降低的幅度由胁迫的程度决定 [ 43 ]。Pierce等监测了
50种凤梨科植物全天的气体交换模式、叶片δ13 C值和夜间组织的酸化 ,其中 13%的植物的叶片δ13 C值为典
型的 C3途径 ,但是这些植物表现出夜间的组织酸化和少量的 ( < 10% )夜间 CO2吸收
[ 44 ]。然而 ,利用叶片全
组织的δ13 C值判断植物的光合类型 ,在兼性或中间型植物的光合作用的研究中受到限制。因为全叶组织的
δ13 C值是植物对环境的长期适应的综合的反映 ,不能够充分体现短期或微弱的 CAM代谢所产生的植物组织
碳同位素组成的变化。例如 ,有的专性 CAM 植物与 C3 2CAM 兼性植物的碳同位素辨别 (Δ)只相差 2‰～
4‰[ 40 ]。尤其在野外实验中 , CAM代谢往往被长期的总体变化所掩盖 [ 45 ]。对热带蕨类植物的研究发现 ,虽然
夜间 P. crassifolium 和 P. veitch ii的可滴定酸含量增加 ,即光合作用向 CAM代谢转换 ,但是叶片的δ13 C值在
25. 9‰～22. 6‰之间 ,表现为典型的 C3光合特征
[ 46 ]。虽然全叶组织的δ13 C值在反映盐分胁迫下 CAM代谢
的诱导存在缺陷 ,但是在线即时同位素分析技术为示踪短期的 CAM代谢提供了可行的方法。Borland et a l.
利用在线分析技术测定 C lusia m inor L. 叶片同位素分馏值。在雨季 ,阳生叶片的Δ值从黎明时的 17. 1‰上升
到中午的 22. 7‰,下午Δ值又从 22. 2‰下降到 17‰。表明阳生叶片在雨季以 C3代谢为主 ,结合有机酸的变
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化 ,发现有微弱的 C4代谢发生。而荫生叶则表现为完全的 C3代谢 ,其Δ值在一天中的变化范围为 27‰～
1912‰,是气孔限制引起的变化。在旱季 ,叶片的光合代谢全部转化为 CAM途径 ,气孔在白天关闭 4～5h,有
机酸在夜间积累。黎明后 3h测定的Δ值为 6. 4‰～9. 1‰。可见 , CAM代谢在旱季起着非常重要的作用 [ 47 ]。
2. 2. 2　C3 2C4中间型植物
在一定条件下 , C3和 C4两种代谢途径在某些植物中可以相互转化。这些植物一般具有类似 Kranz结构的
叶片特征 ,降低了的表观光呼吸速率 ,具有一定的固定 CO2为 C4酸的能力
[ 48 ]
,这类植物即 C3 2C4中间型植物。
目前发现的 C3 2C4中间型植物包括苋科莲子草属 (A lternanthera)、菊科黄花菊属 ( Flaveria)、十字花科 Morican2
dia属、禾本科的黍属 ( Panicum )和 Neurachne属、粟米草属 (Mollugo)、紫茉莉科叶子花属 (Bougainvillea)、
Eleocharis属和银胶菊属 ( Parthenium )等 [ 49 ]。不同的发育时期 ,同一种植物也可能发生两种光合途径的转
换。有些植物在局部器官或细胞具有不同的光合模式。典型的 C3植物烟草 (N. tabacum )的茎和叶柄中靠近




[ 50 ]。盐胁迫也能使 C3植物诱导出类似 C4植物的特征 ,
随着类似 C4途径的出现 ,他们的光呼吸强度和 CO2补偿点降低。其原因是当 C4代谢诱导发生时 ,甘氨酸脱羧
酶 ( GDC)集中分布在维管束鞘细胞的线粒体内 [ 51 ] ,叶肉细胞中的 DGC则丧失 ,致使植物的光呼吸降低。黄
花菊属 ( Flaveria)中 C3 2C4中间型植物的同位素组成与同属中 C3植物的相似 ,只有当 C4代谢固定的 CO2占
50%以上时 ,其δ13 C值才显著降低 [ 52 ]。
由此可见 , C3 2CAM兼性植物和 C3 2C4中间型植物的同位素组成介于 C3和 C4植物之间 ,与 CAM代谢或 C4
代谢在 C3代谢中所表现的程度有关。在盐胁迫下 ,诱导的 C4代谢产生的同位素分馏对δ
13 C值的变化的贡献
很小 ,不易区分 ,只有结合其他分析手段 ,通过观察植物的维管束结构、甘氨酸脱羧酶在叶肉细胞和维管束鞘





在密闭冠层内 ,大气 CO2的同位素组成 (δa)随高度变化而呈现梯度变化。这个梯度变化是由于冠层的光
合作用能力以及植物呼吸和土壤的降解作用引起的。一方面 ,由于光合作用对 13 C产生歧视 ,使大气中剩下
的 CO2富含
13
C。另一方面 ,降解所释放的 CO2的同位素组成使土壤 CO2的
13
C含量非常低。盐生环境中 ,植物
的呼吸作用增强 ,在郁闭度较高的林地 ,呼吸释放的 CO2在冠层内与大气混合构成植物吸收的无机碳源 ,从而





C的含量比呼吸底物的 13 C的含量高 ,即植物呼吸过程中富集 13 C[ 53 ]。这
些气体再次被植物利用 ,必然会引起植物组织δ13 C值偏高。
3　结论及展望
植物在盐生环境中δ13 C值的改变可能包含两个成分 :一个是盐分对 CO2的扩散、传递或光合速率的影响
而引起的δ13 C值的改变 ;另一个是光合途径的改变引起的δ13 C值的变化 ,δ13 C值的大小与诱导发生 CAM或
C4代谢的程度有关。盐胁迫通过抑制植物叶片的气孔导度、光合作用、蒸腾效率等一系列生理反应而对
13 C
产生歧视 ,使植物组织的 13 C含量低于大气 CO2。植物组织的δ
13
C值随盐度的变化趋势与植物本身的耐盐性
有关 ,不同器官的表现也存在差异。盐度和胁迫时间是影响植物δ13 C的重要因素。对非盐生植物而言 ,在低
盐度短期的盐处理下 ,随盐度的增加和胁迫时间的延长植物的δ13 C值增大。但是如果盐度过低 ,δ13 C变化很
小 ,表现不出显著的相关性。对盐生植物而言 ,其δ13 C与最适盐度有关 ,最适盐度条件下 ,植物的δ13 C低于其
它盐度条件下的δ13 C值。盐分处理可能诱导有些 C3植物发生光合途径的转换 ,无论诱导 C4代谢还是 CAM
代谢 ,植物的δ13 C值趋于增大。在密闭环境中或郁闭的林地 ,植物和土壤呼吸释放的 CO2再次参与光合作
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用 ,也会改变植物的δ13 C值。
在上述实验中 ,大多采用盆栽实验 ,盐处理的时间和盐度梯度都很有限 ,难以充分观察盐度对植物δ13 C
的影响。今后在探索盐度与植物δ13 C相关性的实验中 ,需要设置较大的盐度范围和进行长期的胁迫处理 ,才
能够获得相对充分的数据 ,以便全面分析植物δ13 C值与耐盐性的关系。
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